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摘要 : 根 压 是 植物 根部 产生 的 一 种 静水 压力 , 广泛 存在 于 多 种 植物 中 。 在 蒸腾 作用 很 弱 的 情 
况 下 ， 根 压 不 仅 驱 动 水 分 从 根部 流向 冠 层 叶片 ， 缓 解 因 白 天 强烈 蒸腾 而 导致 的 水 分 亏 缺 ， 而 
且 在 木质 部 导管 栓塞 修复 方面 发 挥 重 要 作用 。 虽 然 国内 外 学 者 对 根 压 的 产生 已 有 一 些 解 释 ， 
普遍 接受 的 观点 有 渗透 理论 、 代 谢 理论 和 水 分 向 上 共同 运输 假说 等 , 但 根 压 产生 的 机 制 至 今 
仍 是 科学 家 和 争议 的 焦点 之 一 。 根 压 的 测定 方法 虽 有 直接 和 间接 测定 、 有 损伤 和 无 损伤 测定 之 

， 但 较为 先进 的 根 压 测定 技术 仍 需 进一步 改善 和 提升 。 受 水 通道 蛋白 、 遗 传 因素 、 生 境 等 
EKAT, 根 压 的 大 小 存在 差异 ， 即 使 是 较 低 的 根 压 也 会 影响 农作物 生长 。 在 促进 转运 蛋 
白质 、 酶 、 氨 基 酸 、 激 素 及 钙 元 素 等 在 农作物 木质 部 和 毛皮 部 之 间 流 通 方面 ,适当 大 小 的 根 
压 发 挥 重要 作用 , 且 有 助 于 提高 农作物 产量 ,。 虽然 当前 国内 外 学 者 对 植物 根 压 己 有 一 些 相 关 
研究 ,但 是 仍 缺 乏 对 根 压 进行 系统 全 面 梳理 。 因此 ， 加 深 对 植物 根 压 的 认识 和 理解 具有 重要 
的 生物 学 意义 。 该 文 从 根 压 的 定义 和 产生 机 制 、 具 有 根 压 的 植物 类 群 、 根 压 的 测定 方法 和 大 
小 、 影 响 根 压 的 主要 因素 及 根 压 在 植物 科学 研究 领域 的 意义 和 影响 等 多 个 方面 分 别 进行 了 归 
纳 总 结 ,并 结合 当前 研究 热点 和 研究 成 果 , 针对 植物 根 压 研究 过 程 中 过 到 的 问题 和 后 续 研究 
趋势 及 方向 进行 了 展望 。 
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Abstract: Root pressure is a positive hydraulic pressure that generated by plant roots. As a 
common physiological phenomenon in many plants, root pressure can drive the sap flow from 


roots to canopy leaves, alleviating plant water deficits caused by strong transpiration during the 
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day. It also plays an important role in xylem embolism refilling. At present, there are many 
explanations for the generation of root pressure. The generally accepted views include the osmotic 
theory, the metabolic theory, and the uphill water co-transport hypothesis, but the mechanism of 
root pressure is still the focus of controversy among the plant scientists. There are direct and 
indirect methods for measuring root pressure, but the more advanced techniques of measuring root 
pressure still need to be improved. Under the influence of many factors such as aquaporin, genetic 
factors and habitats, there are differences in the magnitude of root pressure, and even a small root 
pressure has important significance for crops growth. Therefore, it is of great significance to 
deepen our understanding of root pressure. Here we discussed root pressure from the following 
perspectives: the definition and mechanism of root pressure generation; the presence and 
magnitude of root pressure; the methods for measuring root pressure; the main factors about 
influencing root pressure; the significance and implications of root pressure in various fields of 
plant science studies. Lastly, based on current research topics and some new results on root 
pressure, we discussed future perspectives on root pressure of plants. 
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水 是 一 切 生命 活动 必 不 可 少 的 物质 。 植物 通过 根部 吸收 土壤 水 分 后 , 由 基部 向 顶部 运输 
几米 甚至 是 几 十 或 上 百 米 的 高 度 , 从 而 满足 植物 地 上 部 分 的 用 水 需求 .植物 完成 水 分 的 吸收 、 
运输 、 散 失 等 过 程 均 需 要 克服 重力 、 原 生 质 体 和 质 外 体 运 输 阻 力 及 土壤 的 毛细 管 力 等 多 种 阻 
力 。 若 没有 足够 大 的 动力 克服 这 些 阻力 ， 则 植物 无 法 完成 正常 的 水 分 代谢 过 程 (Dixon, 1914; 
尚 念 科 ，2012)。 在 植物 的 水 分 运输 过 程 中 ， 除 蒸腾 拉力 能 由 下 往 上 拉动 水 分 外 ， 根 压 Croot 
pressure) 也 能 推动 水 分 在 导管 或 管 胞 中 向 上 运输 (Zachary，2009)。 由 于 植物 根部 生理 活动 ， 
存在 于 皮层 中 的 离子 和 可 溶性 有 机 物 等 不 断 通过 内 皮层 进入 中 柱 并 使 皮层 内 外 产生 渗透 差 。 
在 渗透 差 梯度 驱动 下 , 水 分 从 外 界 流 入 中 柱 内 导管 或 管 胞 ， 从 而 积累 并 产生 了 正 的 静水 压力 
(Taiz et al., 2015)。 叶 片 吐 水 或 荃 干 伤 流 均 是 根 压 存在 的 有 力 证 明 (Singh, 2016a). 

目前 已 有 大 量 研究 发 现 根 压 是 植物 常见 的 一 种 生理 活动 ， 不 仅 广 泛 存 在 于 多 种 植物 中 ， 
而 且 是 木质 部 栓塞 修复 的 一 种 重要 动力 (Sperry et al., 1987; Yang et al., 2012; Leng et al., 
2013)。 在 蒸腾 作用 很 弱 的 条 件 下 ， 根 部 产生 正 的 木质 部 压力 不 仅 推动 水 分 治 导管 或 管 胞 癌 
上 运输 ,而 且 使 气泡 溶解 或 水 分 再 填充 修复 已 发 生 栓 塞 的 导管 ,缓解 因 白 天 强烈 蒸腾 而 导致 
植物 组 织 的 水 分 亏 缺 ， 并 为 第 二 天 的 蒸腾 耗 水 进行 水 分 储存 (Yang et al, 2012; Zhao et al., 
2017; Nardini et al., 2018)。 除 修复 植物 木质 部 栓塞 和 补充 茎 干 水 分 外 ， 根 压 在 植物 生态 学 、 
植物 生理 学 、 农 学 、 园 艺 学 等 多 个 植物 科学 研究 领域 均 具 有 重要 生物 学 意义 。 根 压 的 产生 及 
大 小 会 受 水 通道 蛋白 、 遗 传 因素 、 土 壤 和 其 他 诸如 光合 有 效 辐射 、 饱 和 水 汽 压 差 及 降雨 等 环 
境 因素 的 影响 (Frank, 2006; 田 新 立 ，2008; 郭 建 荣 ，2016; Sun etal., 2018)。 然 而 ， 目 前 关于 
根 压 产生 的 生理 机 制 还 没有 一 个 确切 的 科学 解释 .从 植物 分 子 水 平 的 角度 分 析 水 通道 蛋白 对 
根 压 的 影响 、 较 为 先进 的 根 压 测定 技术 的 研发 以 及 在 农艺 学 方面 根 压 的 实际 应 用 等 诸多 方面 
都 需要 进行 深入 挖掘 和 提升 。 因 此 ， 本 文 对 前 人 在 植物 根 压 方面 的 研究 进行 了 归纳 和 总 结 ， 
并 结合 当前 的 研究 热点 和 一 些 研 究 成 果 提 出 观点 ， 对 植物 根 压 的 后 续 研 究 进行 展望 。 


1 根 压 的 定义 和 产生 机 制 


由 根系 木质 部 产生 ， 且 导致 被 切割 的 茎 干 (或 小 枝 ) 表面 渗 出 汁液 和 /或 未 受伤 的 叶片 
边缘 吐 水 的 静水 压力 被 称 为 根 压 (Kramer & Kozlowski 1979; Kramer & Boyer, 1995)。 该 静水 
压力 的 形成 与 根部 形态 解剖 结构 〈 根 毛 -皮层 -内 皮层 -中 柱 - 导 管 或 管 胞 ) 和 生理 活动 密切 相 
Ko 在 正常 情况 下 ， 因 根部 细胞 生理 活动 ， 木 质 部 皮层 细胞 中 的 矿质 离子 和 有 机 物 等 在 水 势 


Ax dr H HII 


ChinaX iv C TERBHTU 


梯度 下 通过 皮层 细胞 进入 中 柱 , 导致 中 柱 内 渗透 势 和 水 势 降低 , 促使 中 柱 继续 向 皮层 吸收 水 
分 进而 产生 正 的 静水 压力 ( 潘 瑞 炽 ，2012)。 随 蒸腾 速率 增加 ， 水 分 通过 木质 部 运输 并 迅速 流 
失 至 大 气 中 , 较 大 的 蒸腾 拉力 导致 木质 部 不 会 因 离子 等 主动 吸收 而 表现 出 正 的 压力 。 根 压 被 
假定 认为 是 在 渗透 和 能 量 的 共同 驱动 下 , 水 分 通过 木质 部 薄 壁 组 织 的 细胞 膜 ， 可 能 利用 了 离 
子 和 糖 的 自由 能 梯度 向 上 运输 而 产生 的 静水 压 (Wegner, 2014)。 根 压 的 产生 并 不 仅仅 受 由 自 
由 能 梯度 驱动 水 分 穿 过 木质 部 薄 壁 细胞 质 膜 的 影响 ,根系 的 凯 氏 带 结构 和 生理 活动 所 引起 的 
主动 吸水 也 起 了 重要 作用 (Enstone et al., 2003)。 

根 不 仅 能 固定 植株 ， 而 且 从 土壤 中 吸收 水 分 和 溶解 于 水 中 的 矿质 营养 等 以 供 植物 生长 ， 
其 中 根 毛 区 是 根 吸收 水 分 的 主要 区 域 (Kramer & Boyer, 1995)。 水 分 被 植物 根 毛 吸收 后 , 通过 
三 条 途径 [ 质 外 体 途 径 (apoplast pathway)、 共 质 体 途径 (symplast pathway) 和 跨 膜 途径 
(transmembrane pathway)] 进 入 木质 部 的 导管 或 管 胞 。 水 分 经 以 上 三 条 途径 整合 后 在 进入 根系 
木质 部 导管 或 管 胞 的 过 程 中 可 能 会 产生 根 压 (Knipfer & Fricke, 2010; 潘 瑞 炽 ，2012; 
Scharwies & Dinneny, 2019). Pickard(2003a, b) 通 过 结合 胞 间 连 丝 由 静水 压力 驱动 的 水 流 ， 提 
出 了 一 种 根系 水 分 流动 的 相关 模型 。 如 果 内 皮层 细胞 内 的 膨 压 在 其 他 植物 细胞 的 压力 范围 之 
| 内 (0.4~1MPa， 那 么 在 中 柱 /木质 部 与 内 皮层 之 间 应 该 存在 一 种 静水 压力 梯度 ， 并 且 使 得 水 
~ 分 流向 木质 部 。 尽管 我 们 不 能 排除 这 种 水 流 是 细胞 间 传 递 的 一 部 分 , 不 一 定 由 水 通道 蛋白 介 
导 ， 但 是 水 通道 蛋白 是 根系 径 向 水 分 运输 控制 位 点 的 现象 已 被 证 实 (Knipfer & Fricke, 2010). 
虽 我 们 已 经 有 很 多 理论 来 解释 根 压 的 产生 ， 但 根 压 产 生 的 机 制 至 今 仍 是 科学 家 争议 的 
焦点 之 一 。 目 前 普遍 接受 的 观点 有 渗透 理论 、 代 谢 理论 和 水 分 向 上 共同 运输 假说 。 
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当夜 晚 蒸腾 作用 很 弱 或 没有 时 , 根系 输 导 组 织 周围 的 活 细胞 通过 新 陈 代谢 不 断 向 导管 或 
管 胞 的 管 腔 内 和 泵 入 矿质 离子 和 可 溶性 有 机 物 (如 天 冬 氮 酰 、 谷 氨 栈 胺 等 ) ， 这 些 物质 的 积累 
导致 管 腔 内 溶液 的 水 势 下 降 , 而 附近 活 细 胞 的 水 势 较 高 ,所 以 水 分 就 会 沿 水 势 差 不 断 流入 管 
腔 。 同 时 ， 外 界 土壤 水 分 也 随 水 势 差 从 根 毛 、 皮 层 、 内 皮层 进入 到 木质 部 ， 产 生 了 正 的 静水 
压力 ， 进 而 推动 木质 部 汁液 向 上 运输 ( 董 忠 民 ，2003; Singh, 2016b)。 在 此 过 程 中 ， 根 系 起 了 
渗透 计 的 作用 。 水 分 从 水 势 较 高 的 土壤 ,经 过 由 根系 内 皮层 细胞 组 成 的 半 透 膜 ， 进入 水 势 较 
氏 的 木质 部 管 腔 ( 董 忠 民 ，2003)。 因 为 内 皮层 细胞 壁 上 的 饥 氏 带 环绕 在 内 皮层 径 向 壁 和 横 
= 向 壁 上 ， 而 细胞 质 牢 牢 地 附着 在 凯 氏 带 上 ， 所 以 水 分 既 不 能 作 径 向 运动 ， 也 不 能 在 细胞 壁 和 
一 质 膜 之 间 移 动 ， 只 能 由 水 通道 蛋白 (aquaporin，AQP) 运 输 并 通过 内 皮层 的 原生 质 体 。 因 此 ， 
© 根系 内 皮层 就 起 着 半 透 膜 的 作用 ( 潘 瑞 炽 ，2012; Logvenkov & Stein, 2013). 

对 根 压 产生 的 解释 , 曾 被 普遍 接受 的 观点 是 基于 根系 细胞 溶质 主动 积聚 并 被 分 泌 到 木质 
部 ， 随 后 沿 水 势 梯 度 进行 水 分 渗透 移动 。 因 此 ,“ 渗 透 计 模型 "是 把 木质 部 汁液 与 外 部 介质 分 
开 的 内 皮层 视 为 半 透 膜 。 多 细胞 的 根系 组 织 就 像 半 透 膜 一 样 ， 通 过 响应 溶质 的 积累 ， 在 木质 
部 中 建立 了 正 的 静水 压力 。 当 蒸腾 作用 很 弱 时 ， 根 系 细胞 继续 将 溶质 泵 入 木质 部 ， 而 内 外 皮 
层 有 助 于 防止 溶质 泄露 。 持 续 积累 的 溶质 降低 了 中 柱 的 水 势 , 水 分 从 根系 皮层 不 断 流入 所 产 
生 的 静水 压力 推动 木质 部 汁液 流动 。 由 于 内 皮层 薄 壁 组 织 的 结构 限制 ， 只 要 木质 部 传导 系统 
渗透 梯度 持续 存在 , 静水 压力 就 可 以 促使 水 和 溶质 进入 木质 部 并 在 管 腔 中 向 上 移动 。 根 压 的 
产生 似乎 是 伴随 着 无 机 盐 向 木质 部 传导 系统 的 主动 运输 。 
1.2 代谢 理论 

代谢 理论 是 继 渗 透 理论 提出 后 由 Zholkevich 等 提出 来 的 (Zholkevich, 1991; Dustmamatov 
& Zholkevich, 2008)。 他 们 认为 根系 内 部 的 水 流 与 外 界 土壤 溶液 及 根 桩 分 泌 渗 出 液 之 间 存 在 
渗透 梯度 ， 它 为 代谢 过 程 参与 根 压 产生 黄 定 了 基础 。 在 1966 年 ， 曾 有 研究 学 者 提出 植物 体 
内 发 生 的 水 分 主动 运输 是 以 代谢 能 量 为 代价 (Oertli, 1966)。 后 来 研究 学 者 借鉴 了 前 人 探究 根 
系 径 问 输 水 的 方法 , 提出 了 植物 的 水 分 主动 运输 既 涉 及 渗透 成 分 ， 也 涉及 非 渗 透 成 分 ， 并 提 
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出 两 者 区 别 在 于 是 否 涉及 代谢 过 程 (Patlak et al., 1963)。 目 前 ， 已 有 研究 表明 在 递 质 的 刺激 作 
APR. BG 和 蛋白 引发 的 代谢 过 程 参 与 了 产生 根 压 的 水 分 主动 运输 (Dustmamatov & 
Zholkevich, 2008). 

由 木质 部 管 腔 中 溶质 渗透 势 产 生 的 根 压 不 仪 与 内 皮层 内 外 的 水 势 差 有 关 , 而 且 与 根系 的 
生理 代谢 有 关 。 为 持续 维持 水 分 流动 所 需 的 溶质 梯度 , 根系 通过 木质 部 薄 壁 组 织 中 细胞 膜 驱 
动 着 溶质 和 水 分 的 联合 转运 ， 溶 质 还 需要 根系 代谢 能 量 来 补充 (Wegner，2014)。 这 一 水 分 主 
动 运输 过 程 所 需要 的 腺 苷 三 磷酸 (ATP) 是 由 植物 呼吸 代谢 提供 ， 故 呼吸 代谢 在 根系 吸收 水 分 
过 程 中 起 着 关键 作用 (Wilson & Kramer, 1949)。 除 作为 渗透 物质 直接 调节 渗透 梯度 外 ， 可 溶 
性 有 机 物 还 可 通过 影响 呼吸 代谢 而 影响 矿质 离子 的 吸收 、 积 累 和 转运 (Kramer & Boyer, 
1995)。 

1.3 水 分 向 上 共同 运输 假说 

大 量 研究 表明 ， 细 胞 膜 上 存在 着 运输 阳离子 、 阴 离子 及 水 分 子 的 多 种 共同 转运 体 
(co-transporters)(Gamba, 2005; Zeuthen, 2010)。 当 木质 部 薄 壁 细胞 的 膜 电 位 低 于 开 " 的 能 斯 特 
电位 时 ， 水 分 子 被 水 通道 蛋白 运输 进入 细胞 质 基 质 ， 少 数 固定 数量 的 水 分 子 则 会 与 K*+、CI 
相互 耦合 , 由 KK 和 和 氧化 物 的 共同 转运 体 (potassium-chloride co-transporter type, KCC type) 运 出 
至 薄 壁 细胞 并 释放 水 分 和 溶质 。 随 后 KK" 通过 K 内 流通 道 ，H- 和 Cl 通过 C1-2H' 协 同 转 运 体 
分 别 又 进入 细胞 质 基 质 补充 溶质 。 需 要 注意 的 是 ， 在 Cl 通过 Cl-2H 协同 转运 体 转运 时 ， 
下 的 运转 需要 消耗 1 分 子 AITP， 且 为 保证 整个 过 程 不 断 循环 ， 需 要 激活 的 H -ATP 酶 来 维持 
H HI (Wegner, 2014)。 这 是 Wegner 基于 水 分 共同 运输 模型 (Zeuthen, 2010) 提 出 的 水 分 向 
上 共同 运输 假说 (uphill water co-transport hypothesis)， 它 整合 了 渗透 和 代谢 理论 ， 认 为 当 有 
离子 和 可 溶性 糖 的 自由 能 梯度 时 , 水 通道 蛋白 能 促进 水 分 在 木质 部 薄 壁 细胞 内 运输 , 积极 主 
动 地 驱动 水 分 同上 转运 。 由 于 水 分 通过 薄 壁 组 织 的 细胞 膜 时 依靠 渗透 势 ， 而 渗透 势 的 维持 需 
要 不 断 地 消耗 代谢 能 量 补充 溶质 , 从 而 保持 水 分 进入 膜 内 时 所 需 的 溶质 梯度 (Dustmamatov et 
al., 2004; Zholkevich et al., 2007; Wegner, 2014)。 因 此 ， 该 假说 强调 在 解释 根 压 产 生 的 机 制 时 
需 考 虑 水 分 和 溶质 进入 植物 根部 的 需求 (Wegner, 2014; Singh, 2016b)。 

Singh 在 该 模型 的 基础 上 作 了 一 些 修改 ， 并 提出 了 当 木 质 部 薄 壁 细胞 的 膜 电位 低 于 K* 
的 能 斯 特 电 位 时 ，1 个 水 分 子 与 1 个 KARA, E K* 内 流通 道 进入 细胞 质 基质 ， 而 当 
木质 部 薄 壁 细胞 的 膜 电位 高 于 K* 的 能 斯 特 电 位 时 ，3 个 水 分 子 与 1 个 KREBS. it K* 
外 流通 道 进入 木质 部 薄 壁 细胞 ， 从 而 实现 水 分 移动 。 在 整个 过 程 中 ，K!' 内 流通 道 和 Ki 外 流 
通道 的 功能 可 通过 膜 电位 振荡 的 协调 实现 相互 转换 。 当 膜 电 位 被 质子 泵 的 活性 超 极 化 时 ， 
K* 的 循环 会 消耗 代谢 能 量 ,， 从 而 驱动 净 水 流 从 细胞 质 基质 进入 质 外 体 , 促使 水 分 移动 (Singh， 
2016b)。 在 水 分 向 上 共同 运输 假说 提出 之 前 ， 渗 透 理论 已 被 人 们 相对 普遍 接受 ， 但 它 并 没有 
得 到 所 有 学 者 的 认可 (Kramer & Boyer, 1995)。 基 于 前 人 研究 ,水 分 向 上 共同 运输 假说 是 目前 
解释 根 压 产生 机 制 的 最 新 理论 ,然而 该 理论 仍 需 在 不 同 生 境 、 不 同 生长 状态 的 植物 中 进行 严 
格 的 检验 或 验证 (Singh, 2016b)。 


2 产生 根 压 的 植物 类 群 


m 


作为 一 种 常见 的 生理 现象 ， 根 压 广 泛 存在 于 多 种 植物 中 (Zachary, 2009)。 例 如 在 木 本 植 
物 中 ， 具 有 明显 根 压 的 物种 有 糖 机 (Acer saccharum)(Sperry et al., 1988)、 桦 树 (Betula lenta; B. 
populifolia) (Sperry，1993)、 骨 杨 (Populus euphratica) 司 建华 等 ，2007) 、 栎 树 (Quercus 
robur)(Steudle & Meshcheryakov, 1996)、 核 桃 (Juglans regia)(Améglio et al., 2001)。 一 些 重要 
的 农业 经 济 作物 ,例如 : 番茄 (Solanum lycopersicum)(White, 1938)、 和 葡萄 (Vitis vinifera)(Sperry 
et al, 1987). |e) H X (Helianthus annuus)(Dustmamatov et al, 2004). %3 He Bk JE 


(Actinidia)(Clearwater et al., 2007) 植 物 等 也 具有 根 压 。 之 前 有 研究 发 现 热 带 109 种 藤本 植物 
中 有 61 种 具有 根 压 ， 且 15 种 具有 黎明 前 吐 水 现象 (Fisher et al., 1997)。 最 近 王 华 芳 (2015) 也 
发 现 云南 西双版纳 热带 雨林 常见 的 32 种 木质 有 藤本 均 具 有 根 压 ， 这 表明 根 压 是 蕨 本 植物 中 常 
见 的 生理 现象 。 在 草本 植物 中 ， 和 香蕉 CMrusa nana)(Davis, 1961)、 非 洲 虎 尾 草 (Chloris gayana)、 
梯 牧 草 (Phleum pratense) (Ogata et al, 1985). WX (Pentagramma triangularis 和 Pellaea 
andromedifolia) (Holmlund et al., 2020). 'H J&(Saccharum officinarum)(Neufeld et al., 1992). 5 
Æ% (Festuca pratensis), K(Zea mays)(Lu et al., 2002). 7Kf&(Oryza sativa)(Stiller et al., 
2003) 等 存在 根 压 ， 特 别 是 在 缺乏 次 生生 长 且 木 质 化 程度 较 高 的 一 些 草 本 植物 (如 标 榈 、 竹 
子 ) 中 ， 根 压 较为 明显 (Davis, 1961; Wang et al., 2011; Cao et al., 2012; Yang et al., 2015) 


3 根 压 的 测定 方法 


目前 根 压 的 测定 方法 多 种 多 样 〈 表 1) ， 我 们 可 以 归纳 为 直接 和 间接 两 种 测定 方式 。 其 
H, 直接 测定 包括 损伤 和 非 损 伤 的 测定 技术 ; 间接 测定 是 通过 非 损 伤 技术 测定 叶片 厚度 或 夜 
间 茎 干 直径 的 微小 变化 程度 , 然后 利用 相关 模型 将 实际 测量 值 与 预测 值 进行 比较 , 从 而 计算 
得 出 根 压 大 小 。 
3.1 直接 测定 
3.1.1 损伤 测定 技术 

损伤 测定 包括 压力 计 法 、 根 压力 探 针 技术 以 及 根 压力 室 技术 等 。 压力 计 法 可 通过 气泡 压 
力 计 (bubble manometers) 直 接 测定 枝条 桩 或 离 体 根 段 的 压力 ( 田 新 立 , 2008; 王 福 升 等 ,2011; 
De Swaef et al., 2013)。 且 体操 作 方 法 : 用 酒精 灯 将 玻璃 毛细 管 的 一 端 封 死 ,， 注 蒸馏 水 至 该 毛 
细 管 内 的 1/3 处 ， 并 套 紧 硅 胶 软 管 后 再 将 毛细 管 注 满 水 ， 做 成 简易 气泡 压力 计 。 于 前 一 天 太 
阳 落 山 后 , 将 选取 好 样本 的 枝条 或 茎 干 截 去 ,截面 用 单 面 刀片 削 平 整 后 选取 大 小 合适 的 硅胶 
软 管 套 紧 在 枝条 桩 或 茎 干 桩 上 , 最 后 向 这 个 硅胶 软 管 注 满 蒸馏 水 并 将 气泡 压力 计 连 接 该 软 管 
(图 1) 。 在 该 装置 连接 一 个 夜晚 后 ， 我 们 在 第 三 天 日 出 前 用 “T”* 字 型 短 尺 分 别 测量 与 大 气 
压 平衡 前 后 玻璃 毛细 管内 气泡 的 长 短 ( 长 度 ) ， 通 过 公式 (Ewers et al., 1997; Singh, 2016b): 
P= 100 * [( Lam! Lpa) -110 

式 中 : P. 表 示 根 压 或 样本 木质 部 压力 的 大 小 (kPa); Lam 表示 与 外 界 大 气 平衡 后 玻璃 毛细 
管内 气泡 的 长 度 (mm); Lya 表 示 与 外 界 大 气 平衡 前 玻璃 毛细 管内 气泡 的 长 度 (mm)。 由 于 气泡 
压力 计 操 作 简单 和 成 本 较 低 ， 当 研究 物种 较 多 时 , 它 曾 被 广泛 使 用 , 但 该 方法 具有 一 定 的 局 
限 性 ， 即 只 能 测定 凌晨 时 段 的 根 压 (Wang et al., 2011; 郭 建 荣 ，2016; Singh, 2016b)。 
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图 1 用 于 测定 根 压 的 气泡 压力 计 示 意图 


Fig.1 Schematic diagram of the bubble manometer for measuring root pressure 

电子 压力 传感器 的 应 用 为 连续 测定 根 压 带 来 极 大 便利 (Cao et al., 2012; Yang et al., 
2015)。 首 先 ， 在 植物 茎 干 基部 用 梳 剪 剪断 由 荃 干 延伸 的 校 条 ， 并 对 保留 的 校 条 桩 横 切 面 用 
新 单 面 刀 片 切割 几 次 〈 用 以 去 除 被 挤 压 变 形 的 木质 部 ) ， 然 后 将 枝条 桩 与 盛 满 蒸 馏 水 的 硅胶 
软 管 连接 ， 同 时 该 软 管 通过 三 通 管 连接 一 个 电子 压力 传感器 (图 2) , 在 连接 使 用 前 ， 压 力 
传感器 需 在 实验 室 进行 相关 系数 的 校准 )。 根 压 的 测定 将 从 前 一 天 傍晚 开始 一 直 持续 到 第 二 
天 上 午 ， 同 时 需 确保 正确 连接 仪器 和 测定 整个 过 程 中 装置 内 没有 气泡 且 密 闭 性 良好。 由 于 
白天 茜 腾 耗 水 强烈 ， 即 使 傍晚 光照 强度 较 低 ， 叶 片 很 可 能 因 没 有 完全 关闭 气孔 蒸腾 导致 枝 
条 桩 吸取 硅胶 软 管内 蒸馏 水 并 产生 和 气泡。 因此， 在 连接 好 装置 后 , 电子 压力 传感器 的 信和 号 线 
需 连 上 数据 采集 器 查看 数据 是 否 正 常 。 若 发 现 异 和 常 ， 则 需 检 查 连 接 压 力 传感器 的 硅胶 软 管 
是 否 存 在 气泡 。 若 有 气泡 ， 则 需 及 时 排除 或 重新 连接 。 
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= 图 2 用 于 测定 根 压 的 电子 压力 传感器 示意 图 


gie Fig.2 Schematic diagram of an electronic pressure transducer for measuring root pressure 


一 根 压 力 探 针 技 术 也 可 测定 枝条 或 离 体 根 段 的 木质 部 压力 (Steudle et al, 1993; JARS, 
© 2007; Knipfer & Fricke, 2010)。 在 测定 枝条 时 ， 将 枝条 第 一 片 叶片 下 方 的 枝条 切断 后 ， 在 剩 
下 的 枝条 上 固定 一 个 压力 探 针 ， 用 橡胶 密封 住 微型 压力 传感器 ， 几 小 时 后 即 可 测定 根 压 的 
大 小 (Steudle & Jeschke，1983)。 而 在 测定 离 体 根 段 时 ， 先 在 水 下 切除 植物 个 体 的 根 ( 确 保 根 
顶端 部 分 未 被 损伤 )， 将 根 通过 一 个 不 透气 的 硅胶 密封 连接 带 有 压力 传感器 的 测定 设备 ， 并 
使 根部 压力 保持 稳定 ， 大 约 数 小 时 后 测定 系统 便 建立 起 稳定 的 压力 。 另 外 ， 根 系 真 空 灌注 
法 (Knipfer & Fricke, 2010) 和 外 用 气压 法 (Singh, 2016b) 也 属于 根 压 力 探 针 技 术 的 范畴 。 虽 根 
压 探 针 技 术 在 野外 操作 不 易 ， 但 能 实时 连续 测定 根 压 ， 因 此 它 是 目前 常用 的 方法 之 一 
(Steudle et al., 1993; Henzler et al., 1999). 
3.1.2 非 损伤 测定 技术 
非 损伤 测定 技术 包括 等 压 法 、 木 质 部 压力 探 针 技 术 、 细 胞 压力 探 针 技术 等 。 等 压 法 是 将 
不 同 浓度 的 非 渗透 溶液 分 别 加 入 带 根 的 培养 基 中 , 观察 吐 水 过 程 ， 当 吐 水 结束 时 就 可 认为 根 
压 的 大 小 与 溶液 渗透 势 的 数值 相等 (Klepper & Kaufmann, 1966; Steudle & Jeschke, 1983; Zhu 
et al., 2010)。 木 质 部 压力 探 针 技术 可 以 直接 测量 植株 木质 部 压力 、 液 流 和 溶质 组 成 的 日 变化 
和 季节 变化 (Balling & Zimmermann, 1990; Liu et al., 2009)。Clearwater et al. (2007) 通 过 安装 在 
猕猴 桃 根系 木质 部 中 的 压力 传感器 测定 根 压 。 由 一 个 压力 传感器 通过 一 个 有 机 玻璃 腔 体 连接 
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| 到 一 个 尖端 通过 高 温 拉 制 而 成 的 锥 形 玻璃 毛细 管 〈 直 径 为 10 hm) ， 毛 细 管 及 腔 内 充满 除去 
气泡 的 蒸馏 水 。 测 定时 , 将 毛细 管 尖 端 在 显微镜 下 刺 入 植物 根系 的 木质 部 导管 后 即 可 开始 记 
录 导 管内 汗液 的 压力 变化 (图 3) 。 
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图 3 用 于 测定 根 压 的 木质 部 压力 探 针 示意 图 〈 改 自 柏 新 语 和 朱 建 军 ，2013 ) 


Fig.3 Schematic diagram of the xylem pressure probe for measuring root pressure 
(This is derived from Bai XF & ZHU JJ, 2013) 

细胞 压力 探 针 技术 把 压力 传感器 和 金属 杆 密封 连接 到 充满 硅油 的 微型 压力 室 , 然后 把 毛 
细 管 装 满 硅油 也 连接 到 微型 压力 室 , 使 探 针 插入 到 单个 细胞 中 。 通过 螺旋 钮 操纵 金属 杆 来 改 
变 弯 月 面 位 置 可 以 引起 膨 压 变化 从 而 形成 压力 梯度 (Azaizeh et al., 1992; 刘 小 芳 等 ，2008)。 
该 方法 有 一 定 的 局 限 性 , 即 在 整个 安装 过 程 中 不 仅 要 确保 整个 密封 系统 内 没有 和 气泡, 并 选取 
大 小 适合 的 根系 细胞 作为 测定 对 象 ， 而 且 还 要 防止 压力 探 针 被 堵塞 和 刺 穿 细胞 等 。 

3.2 间接 测定 方法 

根 压 的 间接 测定 是 应 用 其 他 非 损 伤 的 测定 技术 。 有 学 者 提出 将 实际 测量 得 到 的 叶片 厚度 
或 茎 干 直径 的 微小 变化 程度 与 相关 模型 预测 的 值 进行 比较 。 他 们 认为 辕 夜 间 叶 片 厚度 或 茎 干 
直径 大 小 的 测量 值 高 于 相关 模型 的 预测 值 , 则 认为 是 植物 产生 的 根 压 造 成 了 叶片 厚度 或 茎 干 
直径 在 预测 值 和 测量 值 之 间 的 差 值 (De Swaef & Steppe, 2012; De Swaef et al., 2012, 2013). H 
前 已 有 的 叶片 膜 片 钳 压力 探 针 技术 和 精确 度 较 高 的 线性 变量 位 移 传感器 (LVDTS) 可 用 来 分 
别 测定 叶 片 厚 度 和 茎 干 直径 的 微 变 化 De Swaef & Steppe, 2012)。 研 究 者 们 根据 相关 模型 可 
以 通过 这 两 项 技术 间接 获得 植物 根 压 的 大 小 。 然而 ,由 于 叶片 厚度 或 茎 干 直径 大 小 的 微小 变 
化 不 一 定 都 能 被 仪器 设备 所 检测 到 ， 因 此 该 方法 的 实际 应 用 也 存在 一 定 的 局 限 性 (Singh， 
2016b). 

综 上 , 目前 还 没有 任何 一 种 技术 能 够 完全 满足 所 有 条 件 , 并 且 简 单 而 准确 地 测定 植物 的 
根 压 。 因 此 ，Singh 提出 需要 综合 考虑 植物 的 不 同类 型 、 年 龄 结构 特征 或 生存 策略 的 差异 ， 
开发 一 种 简易 操作 、 价 格 低廉 、 测 定 结果 可 靠 旦 适用 于 所 有 情况 的 根 压 的 非 损伤 测定 技术 
(Singh, 2016b). 


表 1 测定 根 压 的 主要 方法 
Table 1 Main methods u 


i 


sed to measure root pressure 


测定 方式 方法 类 型 研究 对 象 及 器 官 室内 /室外 损伤 / 非 损伤 参考 文献 来 源 
Types Methods Subjects and organs Indoor/Outdoor Invasive /Noninvasive Literature resources 
气泡 压力 计 WEAK. BRAS. TIS Liana, fern, 室内 /室外 损伤 Ewers et al., 1997; Fisher et al., 1997; 田 新 立 , 2008; 
Bubble manometers bamboo/#i A. APRA Indoor/Outdoor Invasive 王 福 升 等 , 2011; De Swaef et al., 2013; Holmlund et 
Root, stem, or branch al., 2020 
电子 压力 传感器 竹 类 、 木 本 植物 、 蕨 本 Bamboo, 室内 /室外 损伤 Steudle et al., 1993; Cochard et al., 1994; Knipfer & 
An electronic pressure woody plant, liana/}R 8%. £F} Indoor/Outdoor Invasive Fricke, 2010; Cao et al., 2012; E3, 2015; Yang et 
transducer 枝条 Root, stem, or branch al., 2015; KÆR, 2016; Sun et al., 2018 
根 压 力 探 针 木 本 植物 、 竹 类 、 农 作物 Woody 室内 /室外 损伤 Steudle & Jeschke 1983; Steudle, 1993; Liu et al., 
直接 测定 Root pressure probe plant, bamboo, crop/ 根 系 Root Indoor/Outdoor Invasive 2009; 万 贤 崇 等 , 2007; Knipfer & Fricke, 2010 
Direct 
measurements 等 压 法 农作物 Crop/ 叶片 、 茎 干 或 枝 室内 /室外 非 损 伤 Klepper & Kaufmann, 1966; Steudle & Jeschke, 1983; 
Isopiestic method 条 Leaf, stem, or branch Indoor/Outdoor Noninvasive Zhu et al., 2010 
木质 部 压力 探 针 AF EAA Stem, or branch 室内 非 损伤 Balling & Zimmermann, 1990; Liu et al., 2009 
Xylem pressure probe Indoor Noninvasive 
细胞 压力 探 针 木 本 植物 、 竹 类 Woody plant, 室内 非 损伤 Azaizeh et al., 1992; 刘 小 芳 等 ，2008 
Cell pressure probe bamboo/ 茎 干 或 枝条 Stem, or Indoor Noninvasive 
branch 
叶片 厚度 木 本 植物 、 竹 类 Woody plant, 室内 /室外 非 损 伤 De Swaef & Steppe, 2012 
Leaf thickness bamboo/ 叶 片 Leaf Indoor/Outdoor Noninvasive 
间接 测定 茎 直径 与 茎 流 复合 测 AAT. FRA. HOR Woody 室内 非 损伤 De Swaef et al., 2012; De Swaef et al., 2013 
Indirect 定 plant, liana, herbaceous plants / Indoor Noninvasive 
measurements Sap flow and Stem IF Fr Leaf 


diameter 
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4 根 压 的 大 小 


与 蒸腾 拉力 相 比 ， 根 压 造 成 的 水 流 相 对 较 小 ,尤其 是 在 蒸腾 拉力 较 高 的 情况 下 ， 当 溶质 
被 流入 木质 部 的 水 分 稀释 后 ， 根 压 则 倾向 于 消失 但 并 不 是 不 存在 (Singh, 2016b)。 除 此 之 外 ， 
当空 气 或 土壤 相对 温 暧 温润、 早春 时 节 的 植物 叶片 还 未 展开 时 , 根 压 会 很 明显 , 但 当 叶片 展 
Fis, 植物 体内 的 水 分 快速 流动 ， 根 压 就 无 法 被 直接 检测 到 (Singh, 2016b). 之 前 有 学 者 研究 
植物 吐 水 或 伤 流 的 速率 或 体积 , 发 现 许 多 植物 的 根部 在 某 些 特定 条 件 下 会 产生 大 小 不 同 的 根 
压 ,， 并 显示 不 同 的 日 间或 季节 差异 (Kramer & Kozlowski 1979; Kundt & Gruber 2006)。 这 些 大 
小 差异 也 可 能 是 根 压 测定 技术 的 不 同 而 造成 的 (Singh, 2016b), 例如 , 利用 根 压 探 针 技术 测定 
根 压 大 小 范围 在 0-500 kPa 之 间 ， 比 利用 压力 室 测 定 的 根 压 大 小 范围 偏 大 (Wei et al., 1999)。 
物种 差异 也 在 一 定 程 度 上 影响 了 植物 根 压 的 大 小 。 例 如， 孝顺 竹 (Bambusa multiplex) 的 最 大 
根 压 为 18.5 kPa， 矢 竹 (Pseudosasa japonica) 的 最 大 根 压 为 28.8 kPa， 金 镶 玉 竹 (Phyllostachys 
aureosulcata) 的 最 大 根 压 为 8.0 kPa( 王 福 升 等 ，2011)。 除 根 压 测定 技术 及 植物 种 间 差 异 外 ， 
有 研究 提出 了 在 探讨 根 压 的 大 小 时 还 需要 考虑 植株 自身 的 高 度 。 例 如 ， 在 高 度 为 18 m 的 
Doliocarpus brevipedicellatus 茎 干 基 部 附近 测 得 根 压 为 64 kPa, fi 64 kPa 的 根 压 只 能 将 水 分 
推送 到 7.1 m 的 高 度 ， 因 此 在 该 植株 7.1 m 处 及 以 上 位 置 高 度 处 测 得 的 木质 部 压力 趋 于 零 
(Scholander et al., 1957; Ewers et al., 1997)。 总 之 ， 在 不 同 地 区 、 不 同 季节 ， 根 压 的 大 小 也 会 
因 不 同 物种 而 存在 差异 。 例 如 ,番茄 的 根 压 能 达到 600 kPa, 某 些 禾 草 的 根 压 高 达 1 000 kPa, 
某 些 沙漠 植物 的 根 压 达到 6 000 kPa (White et al., 1958; Kundt & Gruber, 2006)。 由 此 可 见 , 根 
压 是 常见 的 一 种 生理 现象 ， 其 大 小 在 空间 和 时 间 上 均 有 所 不 同 (Scholander et al., 1957; Putz 
1983; Cochard et al., 1994; Ewers et al., 1997; Tyree 2003a, b; Kundt & Gruber, 2006; Zwieniecki 
& Holbrook, 2009; Wang et al., 2015). 


影响 根 压 的 主要 因素 


内 皮层 细胞 上 的 转运 蛋白 导致 离子 从 质 外 体 途 径 进 入 共 质 体 途 径 , 造成 内 外 皮层 存在 
渗透 差 ， 水 分 沿 这 种 渗透 差 进 入 内 皮层 (Maurel et al., 2008; 潘 瑞 炽 ，2012)。 水 分 运输 除 
了 依赖 这 种 渗透 差 外 ， 根 压 的 产生 也 依赖 这 种 内 外 皮层 的 渗透 差 .， 故 任何 影响 转运 和 蛋 E 
的 因素 都 会 间接 影响 根 压 的 有 无 及 其 大 小 。 另 外 ， 有 研究 发 现 根 压 的 产生 和 大 小 会 因 遗 
传 因素 、 土 壤 因素 及 其 他 环境 因子 的 变化 而 各 不 相同 (White et al, 1958; Kundt & Gruber, 
2000)。 

5.1 水 通道 蛋白 因素 

就 根系 吸水 调控 而 言 ， 植 物 具 有 被 称 为 水 通道 蛋白 (aquaporins, AQP) 的 水 通道 蛋白 家 族 
(Major Intrinsic Protein, MIP)。AQP 存在 于 植物 的 不 同 部 位 ， 根 部 70%~80% 的 水 分 由 AQP 
来 运输 ， 因 此 AQP 是 水 分 进入 植物 细胞 的 主要 调控 位 点 (于 秋 菊 等 ，2002)， 其 表达 水 平 与 
根 压 大 小 显著 相关 (Sun et al., 2018)。 大 量 研 究 表 明 ， 除 受 水 分 子 动能 的 影响 外 ， 植 物 AQP 
活性 还 受 水 通道 门 控 (gating) 的 调控 (Quiroga et al., 2019). 直接 影响 水 通道 门 控 的 因素 有 辜 酸 
化 、 聚 合 调 控 、 糖 基 化 、 甲 基 化 、 阳 离子 、 渗透 压 和 溶质 梯度 等 (Maurel et al., 2008; Gheorghe, 
2010)。 

磷酸 化 是 AQP 活性 调控 的 一 种 重要 方式 。 活 体 试 验 、 质 谱 分 析 及 免疫 检测 均 表 明 植 物 
AQP 的 三 个 亚 类 ，PP、TIP 和 NIP 都 能 够 被 磷酸 化 Kaldenhoff & Fischer, 2006; 李红梅 等 ， 
2010; 张 璐 和 杜 相 革 ，2014)。AQP 单 体 发 生 异 聚 化 也 可 调控 AQP 活性 ， 例 如 在 玉米 (Zea 
mays)(Heinen et al., 2009). X4 ¥ (Nicotiana tabacum)(Gheorghe, 2010). & 2i ¥ (Mimosa 


Pudica)( 李 红 梅 等 ,2010) 中 都 有 研究 发 现 不 同 质 膜 内 在 蛋白 相互 作用 下 形成 的 异 源 四 聚 体能 
增加 膜 对 水 分 的 渗透 性 。AQP 的 糖 基 化 和 甲 基 化 作用 也 参与 AQP 活性 调节 。 前 人 运用 免疫 
区 光标 记忆 经 证 明 ， 上 甘露 醇 诱导 的 渗透 胁迫 可 导致 冰 叶 日 中 花 WMesembryanthemum 
crystallinum KAÉ E A ERIR TIP 的 McTIP1;2 在 液 泡 膜 上 的 重新 分 布 且 涉 及 它 的 糖 基 化 和 
cAMP- 依 赖 的 信号 转 导 (Vera-Estrella et al., 2004; 李红梅 等 ，2010)。 已 有 研究 发 现 ， 高 浓度 
渗透 溶质 控制 水 通道 蛋白 开关 的 机 制 可 能 是 内 聚 力 -张力 模式 ， 渗 透 溶 质 被 排出 通道 从 而 引 
起 通道 孔 内 张力 发 生变 化 ,蛋白 变形 后 导致 通道 开关 关闭 (Ye & Wiera, 2004)。 植 物 根 系 导 水 
率 会 受 AQP 活性 变化 的 影响 ， 例 如 用 HgCl 处 理 后 根系 导 水 率 明 显 下 降 (Wan & Zwiazek, 
1999; Javot & Maurel, 2002)。 在 AQP 的 NPA 区 域 有 对 Hg 敏感 的 保守 Cys HIE, Hg 与 之 
结合 可 改变 蛋白 空间 构象 , 导致 水 通道 受阻 从 而 影响 水 分 子 的 转运 , 抑制 水 分 的 跨 膜 流动 ( 张 
璐 和 杜 相 革 ，2014)。 另 外 ， 在 植物 木质 部 栓塞 修复 过 程 中 ， 木质部 周边 薄 壁 细胞 的 AQP 表 
达 增 加 或 活性 增加 可 能 有 助 于 促进 水 分 进入 管 腔 并 降低 水 势 (Brodersen & Mcelrone, 2010). 
尽管 AQP 与 根系 水 分 吸收 有 着 密切 联系 (Baiges et al., 2002; Aroca et al., 2012)， 但 植物 产生 
根 压 的 过 程 是 否 涉及 AQP 基因 的 激活 或 相对 表达 水 平 的 增加 ， 仍 有 待 进一步 研究 。 
5.2 遗传 因素 
在 自然 界 中 ， 根 压 产 生 和 调控 的 遗传 因素 对 根 压 大 小 具有 一 定 影响 (Mitchell et al., 1991; 
Dorais et al., 2001; Lafitte & Courtois, 2002)。 例 如 ， 对 不 同 品种 水 稻 幼 苗 吐 水 和 伤 流量 的 研 
究 已 表明 晚熟 水 稻 比 早熟 水 稳 吐 水 量 多 (Fujii & Tanaka, 1957)。 最 近 ， 郭 建 荣 (2016) 通 过 对 比 
四 种 基因 型 的 离 体 杨 树 苗木 ， 发 现 不 同 基因 型 之 间 根 压 最 大 值 也 存在 着 显著 性 差异 。 另 外 ， 
Sun et al(2018) 在 基因 组 与 竹笋 保持 水 分 平衡 关系 的 研究 中 提出 相关 基因 参与 了 根 压 的 调 
CN Tz, 并 用 毛竹 幼苗 原 位 杂交 实验 证 明了 与 根 压 有 关 的 两 个 基因 分 别 是 PeTIPA; 1 和 PeTIPA;2. 


5.3 土壤 因素 

5.3.1 土壤 温度 和 根系 周围 的 温度 
~ 如 前 所 述 ， 根 压 是 一 个 与 能 量 相关 的 过 程 ， 参 与 根系 活动 的 酶 类 会 受 温度 调控 ， 通 过 
1t 影响 根系 呼吸 代谢 和 水 分 运输 而 影响 根 压 产生 。 土 壤 温 度 和 根系 周围 的 温度 升 高 或 降低 是 
= 直接 影响 酶 活性 的 重要 因素 。 当 土壤 温度 下 降 时 ， 植 株 根系 最 大 根 压 值 会 降低 ， 且 将 根 的 
AS 温度 从 15 °C 冷却 到 4 °C 时 ， 植 物 叶片 会 停止 吐 水 ， 而 将 温度 升 高 时 ， 其 吐 水 速率 则 会 上 


JT (Pedersen, 1993; Ewers et al., 2001; 郭 建 荣 和 万 贤 崇 , 2017a, b)。 因 此 ， 根 压 会 受 土壤 温度 
y 和 根系 周围 温度 的 影响 (Singh, 2016b). 
O 5.3.2 土壤 水 分 及 矿质 元 素 
土壤 水 分 变化 会 对 根 压 的 产生 和 大 小 造成 一 定 的 影响 (Zarebanadkouki et al., 2018). “4 
植物 受到 干旱 胁迫 ， 水 分 含量 低 于 45% 时 ， 生 长 在 沙土 中 的 锦 紫 苏 (Coleus scutellarioides), 
IF] H € (Helianthus annuus) &13& Ji (Solanum. lycopersicum) 就 不 会 再 产生 根 压 (Zaitseva & 
Minashina, 1998)。 若 复 水 ， 植 物 又 开始 产生 根 压 (Singh, 2016b)。 另 外 ， 水 稻 的 吐 水 量 会 随 
叶片 水 势 的 升 高 而 增加 ， 这 表明 降低 根部 土壤 水 分 可 能 会 影响 根系 水 通道 蛋白 的 活性 或 是 
抑制 水 分 进入 内 皮层 细胞 (Katsuhara et al., 2008; Heinen et al., 2009)。 除 土壤 水 分 的 影响 外 ， 
土壤 中 矿质 元 素 也 是 影响 根 压 的 另 一 重要 因素 。 在 研究 核桃 (Juglans regia) 根 压 时 ，Ewers 
et al.(2001) 发 现 土壤 矿质 元 素 尤 其 是 硝酸 盐 减少 时 ， 核 桃 的 木质 部 压力 在 60-100 kPa, m 
当 增加 硝酸 盐 浓度 后 的 4 内 木质 部 压力 便 增 至 130 kPa. 
5.4 其 他 环境 因素 
近年 来 对 了 藤本 植物 的 研究 发 现 , 当 光 合 有 效 辐射 在 一 定 范围 内 升 高 时 , 增强 的 植物 蒸腾 
作用 所 产生 的 负 压 会 增加 , 导致 根 压 快速 下 降 , 且 与 光合 有 效 辐射 升 高 几乎 保持 时 间 同 步 ( 王 
华 芳 等 , 201$)。 当 夜间 饱和 水 汽 压 差 和 蒸腾 速率 处 于 最 低 水 平 且 基 本 保持 不 变 时 ， 根 压 值 会 
维持 在 较 高 水 平 ， 但 正午 时 刻 的 饱和 水 汽 压 差 达 到 最 大 时 ， 根 压 值 则 基本 处 于 最 低 状 态 。 针 


对 降雨 量 对 根 压 的 影响 ， 前 人 的 研究 已 表明 滕 竹 (Rhipidocladum racemiflorum) 的 根 压 在 降雨 
后 会 立即 升 高 (Cochard et al.，1994)， 但 在 近期 的 研究 发 现 降水 对 根 压 的 影响 甚 微 ( 王 华 芳 ， 
2015)。 因 此 ， 降 雨 对 根 压 的 影响 程度 还 有 待 深入 研究 。 


6 根 压 的 意义 和 影响 


6.1 根 压 在 生理 生态 学 方面 的 意义 和 影响 

在 干旱 地 区 ， 因 降雨 稀少 产生 的 水 分 胁迫 限制 了 植物 的 生长 发 育 , 严重 时 甚至 会 导致 植 
物 死亡 。 植物 在 水 分 胁迫 时 , 木质 部 导管 或 管 胞 在 巨大 的 张力 作用 下 容易 导致 气泡 进入 管 腔 
而 形成 气 穴 ,严重 的 气 穴 则 会 形成 栓塞 ， 导 致 植物 水 分 运输 功能 丧失 ， 最 终 使 得 植物 体内 水 
DFT, REEK TE, 气孔 关闭 等 (Tyree & Zimmermann, 2002; Gullo, 2010; Klein et al., 
2018)。 根 压 已 被 证 明 是 在 水 分 亏 缺 时 植物 修复 栓塞 化 导管 的 一 种 重要 和 后 理 机 制 (Yang et al., 
2012; Gleason et al., 2017; Holmlund et al., 2020; Cuneo et al., 2020)。 例如 , 一 些 沙漠 植物 的 根 
压 (高 达 6 MPa) 能 够 保障 植物 从 干旱 的 土壤 中 吸收 水 分 ， 并 使 其 生态 适应 能 力 增强 (White et 
al., 1958; Kundt & Gruber, 2006)。 对 于 竹子 、 标 榈 等 木质 化 程度 较 高 的 单子 叶 植 物 ， 由 于 其 
自身 缺乏 次 生生 长 ， 当 水 力 功能 丧失 时 ， 并 不 能 像 其 他 木 本 植物 一 样 ， 通 过 形成 层 产 生 新 的 
木质 部 来 蔡 代 栓塞 化 的 导管 , 根 压 对 此 类 植物 修复 因 水 分 亏 缺 导致 的 栓塞 化 导管 就 显得 尤为 
重要 (Saha et al., 2009; Yang et al., 2012)。 之 前 已 有 研究 监测 了 分 布 于 热带 和 亚热带 53 种 亚 
e 洲 竹 种 的 根 压 , 结果 表明 监测 的 所 有 竹 种 均 具有 根 压 , 其 中 一 些 竹 种 较 大 的 根 压 能 使 叶片 发 
4 生 夜 间 吐 水 现象 (Wang et al., 2011)。 竹 子 通过 夜间 根 压 能 修复 栓塞 化 的 导管 ， 使 其 水 力 功 能 
N 保持 完整 ， 有 助 于 植株 在 水 分 亏 缺 时 仍 能 存活 和 生长 (Cao et al., 2012; Yang et al., 2012). 

在 温带 森林 中 , 冻 融 交 蔡 现象 普遍 存在 , 即 低 温 使 植物 木质 部 导管 或 管 胞 内 的 汁液 结 冰 ， 
汁液 内 的 气泡 因 不 溶 于 冰 而 被 析出 , 木质 部 管 腔 内 就 会 产生 气 穴 。 当 气温 回升 导致 木质 部 冰 
^d 晶 融 化 时 ， 气 泡 在 木质 部 负 压 的 作用 下 扩大 体积 ， 造 成 导管 栓塞 而 威胁 植物 生长 (Tyree & 
d Sperry, 1989; Gullo, 2010; Choat et al., 2011) 。 已 有 研究 发 现 根 压 是 修复 冻 融 交替 导致 的 木质 
"一 部 栓塞 的 一 种 重要 机 制 (Tyree & Yang, 1992)。 人 例如， 桦木 (Betzia papyrifera) 在 早春 展 叶 前 利 
PN ] 根 压 修复 栓塞 化 的 导管 , 恢复 导管 的 水 分 传导 功能 (Hao et al., 2013)。 又 如 针对 长 白山 自然 
果 护 区 常见 的 三 类 功能 型 (只 产生 根 压 、 同 时 产生 根 压 和 茎 压 、 不 产生 根 压 和 茎 压 ) 温 带 散 孔 
r= 材 和 环 孔 材 树 种 的 水 力 结构 特性 进行 研究 ,发 现 相 比 于 不 产生 根 压 和 茎 压 的 树种 ， 只 产生 根 
《9 压 和 同时 产生 根 压 与 茎 压 的 树种 均 有 较 强 的 冻 融 疲劳 抗 性 , 更 能 修复 冬季 低温 造成 的 栓塞 化 
导管 , 但 同时 产生 根 压 和 茎 压 的 树种 水 力 导 度 较 低 ,， 只 产生 根 压 的 树种 对 干 量 引 起 的 气 穴 化 
抗 性 较 低 , 这 表明 不 同 功能 型 树种 应 对 木质 部 栓塞 的 策略 不 同 , 木质 部 导 水 安全 性 与 高 效 性 
之 间 的 权衡 促使 这 三 类 功能 型 树种 在 冻 融 交 蔡 现象 常见 的 温带 地 区 能 共存 (Yin et al., 2018)。 

已 有 研究 发 现 木 质 藤 本 在 热带 森林 中 的 空间 分 布 范 围 比 在 温带 森林 中 更 为 广泛 , 但 造成 
木质 膝 本 这 种 分 布 格局 差异 的 原因 仍 不 清楚 (Gentry, 1991; Jiménez-Castillo & Lusk, 2013)。 较 
大 直径 的 木质 部 导管 在 温带 地 区 更 可 能 遭受 冻 融 交替 导致 的 栓塞 (Cochard & Tyree, 1990; 
Sperry & Sullivan, 1992; Sperry et al., 1994)， 而 热带 地 区 的 木质 藤本 具有 较 粗 的 导管 Ewers & 
Fisher，1991)。 目 前 还 不 清楚 热带 藤本 较 粗 的 导管 是 否 能 通过 茎 干 的 生长 或 周期 性 的 修复 而 
避免 栓塞 (Cobb et al., 2007; Lens et al., 2013)。 然 而 ， 如 果木 质 蔷 本 这 类 多 年 生 的 植物 无 法 通 
过 根 压 修 复 栓塞 化 的 导管 , 则 其 分 布 可 能 会 被 限制 在 水 分 充足 且 没 有 结 冰 低温 的 生境 中 。 就 
木质 藤本 的 全 球 分 布 格局 而 言 ， 其 丰富 度 与 纬度 之 间 存 在 显著 的 负 相 关 关 系 。 因 此 ， 根 压 似 
乎 对 木质 滕 本 植物 生态 适应 及 物种 分 布 范 围 起 一 定 的 作用 。 
植物 根系 对 矿质 元 素 的 主动 吸收 会 造成 渗透 势 , 从 而 使 水 分 发 生 定 向 流动 并 在 根部 产生 
根 压 。 研究 表明 根 压 能 够 修复 木质 部 的 栓塞 及 补充 植物 茎 干 的 水 分 (Zhao et al., 2017; Nardini 


et al., 2018; Yin et al., 2018)。 在 蒸腾 作用 没有 或 很 弱 的 条 件 下 ， 植 物 根系 会 产生 正 的 木质 部 


压力 ， 推 动 水 分 沿 着 导管 或 管 胞 向上 运输 ， 使 气泡 溶解 或 水 分 再 填充 进而 修复 栓塞 化 导管 。 


例如 ， 根 压 是 葡 敬 胖 、 竹 子 等 植物 在 夜间 修复 栓塞 化 导管 的 主要 机 制 (Yang et al.，2012; 


Knipfer et al., 2015; Brodersen et al., 2017)。 像 竹子 这 样 相对 高 大 的 草本 植物 能 依靠 最 大 根 压 


修复 植株 冠 层 输 导 组 织 的 栓塞 , 进而 影响 植株 茎 秆 的 最 大 生长 高 度 (Cao et al., 2012)。 在 发 生 
栓塞 的 导管 中 ， 若 根 压 不 足以 驱动 水 分 到 达 冠 层 ， 则 其 针对 栓塞 的 修复 功能 有 限 。 TIR, He 
本 植物 的 根 压 变 化 范围 一 般 在 2-148 kPa 之 间 (Ewers et al., 1997; Fisher et al., 1997; Tibbetts 
& Ewers, 2000; 王 华 和 芳 ，2015)， 表 明 其 最 大 根 压 只 能 将 导管 内 部 的 水 柱 推 到 14 m 的 高 度 ， 


而 滕 本 植物 的 高 度 大 多 高 于 14 m， 因 此 ， 推 测 根 压 对 高 于 14 m 的 滕 本 植物 中 气 穴 化 导管 的 


修复 作用 有 限 ( 王 华 芳 ，2015)。 另 外 ， 夜 间 根 压 被 认为 对 水 稻 木 质 部 栓塞 化 导管 的 修复 入 


H 


limi 


要 (Stiller et al., 2003)。 因 此 ， 我 们 可 以 利用 根 压 对 栓塞 化 导管 的 修复 能 力 来 甄选 耐 旱 的 水 稻 


品种 ， 因 为 低 的 根 压 与 水 稳 的 干旱 敏感 性 有 关 (Lafitte & Courtois, 2002). 


正 的 根 压 能 积极 地 驱动 水 分 向 上 运输 , 对 白天 因 过 度 蒸 腾 而 导致 水 分 亏 缺 的 储 水 组 织 进 


行 水 分 补充 (Yang et al., 2015; Zhao et al., 2017; Wu et al., 2019) 。 例 如 ， 正 的 根 
(Guadua angustifolia) 水 分 运输 和 水 分 补充 的 一 种 主要 驱动 力 (Zachary, 2009)。 根 
水 稳 等 农作物 的 枝叶 提供 水 分 (Singh et al., 2009)， 而 且 对 因 春 季 无 叶片 导致 无 燕 


压 是 瓜 多 竹 
HAMM BEA 
PPJI HY 


木 补充 水 分 (Sperry et al., 1987)。 因此, 48 Hs BE); LE AK TERREA DSLZK A ur ER TTT FB) EA (Sperry 


et al., 1987; Clearwater et al., 2007). 


另外 ， 根 压 还 可 用 来 追踪 营养 元 素 和 激素 在 植物 各 器 官 中 的 转移 和 运输 (Lafitte & 
Courtois, 2002; Lian et al., 2004; Singh & Singh, 2013)， 或 者 提高 蛋白 质 、 化 感 物质 以 及 根部 
重金 属 鳌 合 物 的 重组 和 运输 等 (Komarnytsky et al., 2000; Xiao et al., 2006; Sears, 2013; Singh 
& Singh, 2013; Singh, 2016b)。 例 如 ， 有 学 者 通过 检测 具有 根 压 的 卷 心 业 ， 在 其 叶片 吐 水 液 
中 发 现 了 钙 离子 的 积累 (Tibbitts，1977)。 在 大 麦 的 叶片 尖端 气孔 保卫 细胞 上 ， 发 现 有 大 量 细 


(Dieffenbach et al., 1980)。 
6.2 根 压 在 农艺 学 方面 的 意义 和 影响 


虽然 根 压 对 于 较 高 的 木 本 、 藤 本 、 竹 类 、 落 叶 植物 的 栓塞 修复 可 能 存在 着 一 定 的 局 限 性 ， 


落 聚 集 并 存在 于 叶 水 液 中 ， 而 这 些 叶 水 液 除 了 含有 无 机 盐 外 ,还 含有 糖 、 氨 基 酸 和 维生素 等 


但 是 对 于 农业 园艺 作物 ， 如 植株 矮小 的 核桃 (Juglans regia). 3&3ü(Solanum lycopersicum), bi 
Ë (Lactuca sativa) 等 可 能 有 着 重要 作用 (Singh & Singh, 1989; Tanner & Beevers, 1999; Singh et 
al., 2009)。 即 使 根 压 不 能 完全 修复 发 生 栓塞 的 导管 ， 也 可 为 这 些 农业 及 园艺 作物 的 水 分 运输 


提供 补充 (Fisher et al., 1997; Zachary, 2009; Yang et al., 2015)。 然 而 ， 随 着 当前 全 球 气候 变 暖 ， 


减少 能 源 使 用 已 成 为 温室 栽培 中 的 重要 问题 之 一 。 和 荷兰 已 是 世界 上 最 大 的 温室 产 


业 国 , KAY 


6 000 家 公司 在 10 500 hm 土地 上 实现 了 超过 70 亿 欧 元 的 产值 ， 占 其 农业 总 产值 的 40%。 

人 符 兰 每 平方 米 的 温室 年 均 消 耗 约 为 40 立方 米 的 天 然 气 , 消耗 总 量 为 和 2 亿 立 方 米 的 天 然 气 占 
据 消 费 总 额 的 10%。 由 此 可 见 ， 能 够 控制 温 湿度 的 温室 使 用 了 大 量 能 源 (Heuvelink et al., 
2008)。 因 此 ， 很 有 必要 发 展 新 的 节能 策略 和 作物 管理 方式 ， 并 使 温室 栽培 作物 在 适宜 条 件 


下 产生 最 利于 其 生长 的 根 压 (Jackson et al., 2000; Heuvelink et al., 2008; Singh, 2016b)。 如 果 
温室 通过 大 量 耗 能 的 方式 始终 保持 恒定 的 环境 条 件 , 根 压 的 过 度 发 生 可 能 会 影响 农产品 的 收 


获 量 (Jackson et al., 2000; Heuvelink et al., 2008; Singh, 2016b)。 根 压 也 与 植物 的 某 些 病害 有 关 


(Johnson, 1936)。 例 如 ， 根 压 的 增加 可 能 会 导致 植物 细胞 的 破裂 ， 从 而 使 病菌 乘虚 而 入 ， 逐 


渐 扩 散 并 造成 植物 组 织 受 损 (Johnson, 1936)。 将 压力 较 高 的 水 分 直接 作用 于 植物 


， 植 株 根系 


会 在 短 时 间 内 迅速 发 生 不 同 程度 的 肿胀 、 吐 水 和 浸泡 , 受到 浸泡 的 番茄 和 烟草 根系 极 易 感 染 


细菌 (Johnson, 1936)。 此 外 ， 过 高 的 根 压 可 能 会 使 番 熙 或 芮 曹 发 生生 理 功 能 失调 
蔬菜 的 品质 (Maaswinkel & Welles, 1986; Dorais et al., 2001; De Swaef et al., 2013). 


， 影 响 水 果 
因此 , 需要 


zn 


RAM ERE W ri E AR Hd tr 1G FK (Singh, 2016b). 但 目前 为 止 , 对 于 大 多 数 农 作物 所 
需要 的 根 压 适合 范围 和 驱动 及 影响 根 压 产 生 的 诸多 环境 因子 等 问题 还 有 待 进一步 研究 。 


7 问题 和 展望 


基于 上 述 对 植物 根 压 研究 的 归纳 和 总 结 ， 根 压 的 未 来 研究 可 从 以 下 几 个 方面 进行 : 

C1) 改进 根 压 的 测定 技术 。 目 前 还 没有 任何 一 种 技术 能 够 完全 满足 所 有 条 件 的 应 用 ， 
能 够 简单 且 准 确 地 测定 根 压 大 小 。 因 此 , 需要 针对 植物 的 不 同类 型 、 生 长 特征 和 实际 情况 等 ， 
发 或 改进 出 简单 可 靠 且 价格 低廉 的 实用 技术 ， 从 而 实现 连续 动态 的 准确 测定 根 压 。 

(2) 阐明 植物 根 压 与 栓塞 修复 机 制 的 关系 。 由 于 干旱 诱导 和 冻 融 交替 会 使 某 些 植 物 面 
临 输 水 系统 中 栓塞 的 威胁 和 水 分 亏 缺 , 有 根 压 存 在 的 植物 能 够 及 时 修复 水 力 系 统 功 能 , 恢复 
常 的 水 分 供应 , 但 没有 根 压 的 植物 也 能 与 产生 根 压 的 植物 共存 , 这 意味 着 根 压 可 能 与 其 他 
影响 木质 部 栓塞 抗 性 的 因素 共同 决定 着 不 同 生态 型 植物 类 群 的 自然 分 布 特性 。 

(3) 揭示 根 压 的 临界 阐 值 。 未 来 气候 变化 会 使 温室 栽培 的 可 利用 资源 面临 巨大 挑战 。 
例如 ,， 根 压 的 过 度 发 生 将 可 能 影响 农作物 收成 。 因此， 需要 研究 并 确定 大 多 数 农 作物 需要 的 
根 压 适合 范围 或 临界 闹 值 ， 从 而 为 未 来 创造 农作物 所 需 根 压 的 发 生 环境 、 育 种 栽培 及 丰产 丰 
收 等 提供 重要 参考 依据 。 
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